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RESUMEN

EI concepto de evoluci6n de la historia de la vida ha recibido considerable aten-
ci6n, pero el debate queda actual mente estancado par un impase entre dos
teorfas, la de la selecci6n r versus K, y lade hacer apuestas compensatorias, 0
"bet-hedging". Analizamos caracterfsticas asociadas con la reproducci6n y la
estructura poblacional para 71 especies de peces de los llanos y piedemonte
andino venezolano para evaluar estas teorfas. Los patrones de covarianza entre
10 parametros de la historia de vida resultaron en un continuo tric6tomo, con
tres tacticas distintas asociadas con cada extrema 0 apice. La primera tactica,
Ilamada la estrategia K, se caracteriza par la sobrevivencia relativamente alta
de juveniles y adultos, baja fecundidad, una vida larga (tiempo de generaci6n),
iteroparidad, y par una densidad poblacional estable. La segunda tactica (estra-
tegia r1) esta asociada con baja sobrevivencia de los juveniles y los adultos,
baja fecundidad, vidas cortas (0 tiempo de generaci6n), iteroparidad y densida-
des poblacionales variables. La tercera tactica (estrategia r2) se caracteriza par
baja sobrevivencia juvenil, pero alta sobrevivencia adulta, alta fecundidad, una
vida larga y grandes fluctuaciones en la densidad poblacional.

Varios de estos parametros fueron afectados par la filogenia de la especie,
especial mente al nivel ordinal. EI tamario fue correlacionado con la fecundi-
dad, aun cuando eliminamos los efectos filogeneticos. Los Ifmites impuestos
par el diserio filogenetico de una especie deben frenar la divergencia adaptable
en el carta plaza, pero al haber suficiente tiempo y variaci6n gen~tica, los taxa
pueden divergir con respecto alas caracterfsticas de su historia de vida. EI
modelo de un continuo de dos dimensiones predice grupos especfficos de
caracterfsticas asociadas una con la otra para los taxa que han evolucionado
historias de vida diferentes. Estas predicciones se basan en explfcitas com pen-
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(sobrevivencia), mx (fecundidad) y T (duraci6n de la vida 0 la generaci6n) en .
las ecuaciones mas basicas que describan el crecimiento poblacional. La posi-
ci6n relativa de una poblaci6n dentro del continuo de dos dimensiones esta
asociado con la estabilidad ambiental, y con la variaci6n temporal 0 espacial de '
sus recursos alimentarios 0 de sus predatores. Las predicciones en ambos
modelos (r/K y apuestas compensatorias), son compatibles si las interpreta-
moscomo correspondientes ados ejes diferentes dentro de un continuo de tres
dimensiones. Las discrepancias percibidas entre estos dos modelos se deben
entonces a que no se reconoc[a la posibilidad de dos diferentes estrategias
"r".

ABSTRACT

The concept of life history evolution has received considerable attention,
yet the field remains stalled at an impasse between two theories, "r" and "K"
selection vs bet-hedging. Traits associated with reproduction and the popula-
tion structure of 71 species of fishes from the Venezuelan llanos and Andean
piedmont were analyzed in an attempt to evaluate theory. The patterns of
covariation among 10 life history variables yielded a trichotomous continuum
with three distinct tactics associated with each endpoint. The first tactic, termed
the K-strategy, is characterized by relatively high juvenile and adult survi-
vorship, low fecundity, long generation time, iteroparity and relatively stable
population density. The second tactic (r1-strategy) is associated with low juve-
nile and adult survivorship, low fecundity, short generation time, iteroparity, and
variable population densitiesjthe third tactic (r2-strategy) is characterized by
low juvenile but high adult survivorship, high fecundity, long generation time,
and large fluctuations in population density.

Several characters were affected by phylogeny, especially at the ordinal level,
and size was correlated with fecundity, even when phylogenetic effects were
removed. Phylogenetic design constrains should impede adaptive divergence
on a proximate scale, yet given sufficient time and genetic variation for evolu-
tion, taxa may diverge with respect to life history characters. The two-
dimensional continuum predicts specific suites of characters among divergent
taxa. These predictions are based on explicit biological trade-offs among the
parameters Ix, mx and T in the most basic population growth equations. A popu-
lations' relative position within the two-dimensional continuum, is associated
with enviromental stability and temporal or spatial variation in its resources or
predators. Predictions of both r/K and bet-hedging models can be interpreted
as compatible, each corresponding to a separate axis within the trichoto-
mous continuum. It is proposed that the discordance between one-dimensional
life history theories was founded in the lack of recognition of dual r- .
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INTRODUCCION

Los diversos metod os par log cuales log seres vivos se reproducen han Ilamado
la atenci6n de log bi610gos desde hace mucho tiempo. Desde la perspectiva
evolucionaria, lag caracteristicas asociadas con la reproducci6n deben estar
sujetas a una selecci6n natural intensa, ya que estas afectan directamente la
representaci6n genetica de un individuo en lag generaciones futuras. La selec-
ci6n natural es definida como la diferencia en el exito reproductivo entre log
diferentes individuos de una poblaci6n (Darwin, 1859). Todas lag poblaciones
naturales estan comprendidas par organismos finitos, y par ego estan sujetas a
una renovaci6n de individuos gradual 0 peri6dica. La estructura de edad y el
tamalio de una poblaci6n son resultados de la natalidad y mortalidad. Conse-
cuentemente, lag implicaciones ecol6gicas y evolucionarias de lag diferentes
modalidades de la reproducci6n, Ilamadas "historias de vida", han sido el
objeto de numerosos estudios empiricos realizadas, y han sido discutidos
extensamente en muchos trabajos te6ricos (Giesel, 1976; Horn, 1978; Sibley y
Calow, 1986; Southwood, 1976; Stearns 1976, 77; Boyce 1984).

Las metodologias utilizadas en el estudio de la evoluci6n de la historia de vida,
aunque son muy variadas, caen basicamente en dog escuelas:

1. "EI Principia de la Asignaci6n" (en ingles: principle of allocation) 0 el metoda
del organismo (Cody 1966; Lack 1968; Pianka y Parker, 1975).

2. "EI Metodo Poblacional" (Cole, 1954; Lewontin, 1966; Charlesworth,
1980).

La primera escuela ha utilizado mas resultados empiricos y pone enfasis en log
canjes entre log parametros de la historia de vida al nivel del individuo, como
par ejemplo el esfuerzo reproductivo y la sobrevivencia de log adultos (Tinkle,
1969), tamalio de nidada e inversi6n par cria (Cody, 1966),0 el esfuerzo repro-
ductivo y el valor residual reproductivo (Pianka, 1976). En la escuela poblacio-
nal, dependen mas de log modelos matematicos, en donde la capacidad de
sobrevivencia es general mente definida par la rata intrinseca de aumento de la
poblaci6n "r" (0 la rata finita de aumento). Los parametros poblacionales, par
ejemplo la fecundidad a una edad especifica, y log esquemas de sobrevivencia
(Ia proporci6n de una cohorte que sob revive par un intervalo de edad predeter-
minado), se manipulan y son evaluados en relaci6n a su efecto sabre "r"
(Murphy, 1968; Schaffer, 1974a, 1974b; Michod, 1979). Ambos metodos predi-
cen una correlaci6n negativa entre log parametros claves de la historia de vida, I

par ejemplo la sobrevivencia del adulto y la edad a maduraci6n, 0 la sobrevi-
vencia del juvenil y la fecundidad (Reznick, 1985).

79

",'



..

Winemiller y Taphorn. Evolucion de Estrategias de Vida

Las dos principales teorfas de la evoluci6n de las histories 0 estrategias de vida, .

"Ia selecci6n r versus K", y la de "hacer apuestas compe/1satorias (bet-
hedging)", salieron casi simultaneamente. MacArthur y Wilson (1967) propu-
sieron original mente los conceptos de la selecci6n "r" (r es el componente de la .

selecci6n natural que es independiente de la densidad de la poblaci6n) y la
selecci6n "K" (el componente dependiente), en relaci6n a la acumulaci6n de
una fauna en isles. Estos dos terminos vienen de la ecuaci6n Verhulst-Pearl
para crecimiento:

dN/dt = r(K-N/k)

donde dN/dt es el cambia en el tamario de una poblaci6n en un intervalo de
tiempo t, res la rata intrfnseca (maxima) de aumento en la poblaci6n, N es el
tamario de la poblaci6n al comienzo del intervalo t, y K es la capacidad de la
carga del ambiente (0 sea la poblaci6n mas grande posible que puede ser
soportada par los recursos disponibles). Estos conceptos fueron formalmente
incorporados en una teorfa de la evoluci6n de la historia de la vida par Pianka
(1970), quien not6 un aparente continuo en la naturaleza que une los dos casas
extremos. EI reconoci6 que la capacidad para un crecimiento rapido en una
poblaci6n esta asociada con un tamario corporal pequeno, un desarrollo 0
maduraci6n rapida, una fecundidad alta, y pace inversi6n par cede crfa (estra-
tegia "r"), y que esto se contrasta con una habilidad competitive superior carac-terizada par un tamario corporal mas grande, un desarrollo mas lento, una I

fecundidad mas baja, una inversi6n alta (de energfa y tiempo de los padres) en
cede crfa (estrategia "K"). A pesar de muchas crfticas basad as en el modelo
alterno (Stearns, 1977), interpretaci6n de evidencias empfricas (Wilbur et al.,
1974), terminologfa ambigua (Hairston et al., 1970; Parry, 1981) y evidencia
experimental opuesta (Mertz, 1975; Taylor y Condra, 1980; Barclay y Gregory,
1982; Bell, 1984), el modelo de "r" y "K" para la historia de la vida queda como el
mas utilizado en la literature, y especial mente en los text os basicos de
ecologfa.

En contraste con el modelo r-K para la evoluci6n de estrategia 0 historia de
vida, el modelo alterno, elaborado primero par Murphy (1968), no es explfcita-
mente determinfstico. Este modelo fortuito, Ilamado el modelo de "compensar
las apuestas" (Stearns, 1976) predice unas asociaciones de caracterfsticas de
la historia de la vida, pero par otras rezones. EI modelo de compensar las
apuestas predice una asociaci6n de tamarios de nidada reducidos, una vida
mas large, y la iteroparidad (reproducirse repetidamente) cuando la variaci6n
en la sobrevivencia de los juveniles es alta a causa de una variabilidad am bien-
tal. Nidadas mas grandes, una vida mas corte y la semelparidad (reproducirse
s610 una vez) debe evolucionar como una respuesta a condiciones que aumen- :'"~
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. tan la varianza en la sobrevivencia de IDS adultos (Charnoy y Schaffer, 1973).

Numerosos estudios cuantitativos te6ricos que han afinado varios aspectos del
modelo original de Murphy (Schaffer, 1974a, 1974b; Michod, 1979; Charles-
worth, 1980) y muchos estudios empfricos han hecho un intento para probar IDS
pron6sticos del modelo de compensar sus apuestas (Schaffer y Elson, 1975;
McCleod et al., 1981; Stearns 1983a, 1983b).

Hay varios factores que influyen sabre un investigador al interpretar sus datos
empfricos en funci6n de la filosofia "r-K" 0 la de "compensar sus apuestas". Los
analisis entre diferentes especies 0 entre taxa mas altas frecuentemente
revelan patrones que se interpretan como estrategias r-K (Pianka, 1970;
Dunham y Miles, 1985; Gittleman, 1986), pero estudios de poblaciones 0 indivi-
duos de la misma especie han resultado muchas veces en datos que se han
interpretado como de acuerdo con la filosofia de compensar sus apuestas
(Mertz, 1975; Dawson, 1977; Stearns, 1983a, 1983b). Estas supuestas diferen-
cias han Ilevado a algunos investigadores a cuestionar si IDS aparentes patro-
nes r-K representan nada mas que un resultado del diselio del sistema
filogenetico, y no un fen6meno del ambiente natural (Stearns, 1983c; Clutton-
Brock y Harvey, 1979; Dunham y Miles, 1985; Gittleman, 1986).

Nuestro estudio evalua IDS patrones de covarianza entre las caracterfsticas de
historias de vida de IDS peces dulciacufcolas del Estado Portuguesa en Vene-
zuela. Los patrones descubiertos entre estos peces son integrados en un
modelo nuevo que reconcilia las diferencias entre IDS dos modelos de selecci6n
r-K y compensaci6n de apuestas. EI nuevo modelo asocia grupos parecidos de
caracterfsticas de la historia de vida dentro de un continuo tric6tomo que tiene
sus tres apices asociadas con la minimizaci6n de la duraci6n de una genera-
ci6n, 0 con la maximizaci6n de sobrevivencia 0 fecundidad acumulativa (de
toda la vida). Este modelo nuevo es consistente con IDS principios basicos de la
alocaci6n y con las ecuaciones fundamentales demograficas.

METODOLOGIA

EI Muestreo

Durante cada mes de 1984, se colectaron peces de dos localidades en el Estado
Portuguesa, Venezuela. Calia Maraca, el sitio con mas diversidad especffica,
es en realidad un habitat entre calia y estero. Es un braID 0 afluente menor del
propio Calia Maraca que tiene poco fluiD, ubicado a unos 30 km al sur de Gua-
nare (80 52' 30" Lat. N.; 690 27' 40" Long. 0.). La regi6n estudiada queda en
terrenos pianos y bajos que normalmente se inundan durante IDS meses mas
Iluviosos (junio a agosto). Cuando empieza a Ilover, un area grande en las, riberas del calia se inunda y asf se cambia de un espinal seco, de baja vegeta-
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ci6n, y de suelos pobres y arcillosos, a un productivo ambiente acuatico, el .

estero. En los meses mas secos (diciembre a mayo), este habitat acuatico se
reduce poco a poco haste que s610 queda una serie de pozos en el GaUGe princi-
pal del cano, con profundidades promedios de 1.0 m. En la sequia, se reduce'
drasticamente la concentraci6n del oxigeno disuelto, y algunos peces utilizan
adaptaciones especiales para sobrevivir.

EI otro sitio, Cano Volcan (8° 59' 15" Lat. N; 69° 53' 30" Long. 0), es un pequeno
cano de tercer orden en la terraza mas baja del piedemonte andino. Este cano
fluye por un bosque seco tropical deciduo, es muy estrecho, y comprende
areas de flujo rapido y pozos. EI Cano Volcan difiere de Cano Maraca en tener
una pendiente mas fuerte, una descarga de sequia mas estable, y una cuenca
mas boscosa. Cano Volcan recibe inundaciones rapidas pero de poca duraci6n
con mucha frecuencia durante la epoca de Iluvias. La distribuci6n de las Iluvias
en 1984 para dos estaciones climatol6gicas (Papel6n y Mesa de Cavacas), esta
representada en la Fig. 1.
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Figura 1. Medias mensuales de lIuvia en Mesa de Cavacas (cfrculos abiertos) y Papel6n (circulos
s6lidos), en 1984.
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. Colectamos 105 peces con redes de mano, dog chinchorros (uno con malla de

3,2 mm y 2,5 m de longitud, y el otro con malla de 12,7 mm y 20 m de longitud),
una red de ahorque con nylon monofilamento, y con anzuelo. En Gada

. sitio se hizo un esfuerzo para garantizar muestrear la comunidad fctica

completa y asf asegurar que la muestra de Gada especie refleje su abundancia
relativa y la estructura de su poblaci6n durante Gada meso EI esfuerzo de pesca
en Gada sitio Gada mes fue aproximadamente igual. Las muestras utilizadas
para comparar la densidad poblacional relativa se hicieron en uno 0 dog drag
entre el dfa 11 y 28 de Gada meso Hicimos colecciones en otras fechas, si era
necesario, para obtener muestras de lag especies no comunes. Con la excep-
ci6n de las especies mas abundantes (de lag cuales hicimos una submuestra
representativa para calcular abundancia relativa), todos log individuos colecta-
dog fueron preservados en for mol al 15%.

En marzo, junio, julio, septiembre y noviembre, se hicieron colecciones en el
embalse Las Majaguas, un reservorio de aprox. 4.000 ha ubicado en la parte
oeste del Estado Portuguesa (9° 40' 00" Lat. N; 69° 0' 0" Long 0). Utilizamos
chinchorros, redes de mano y anzuelos para colectar 105 peces en dog zonas
del embalse: un brazo estrecho del reservorio que recibe un canal de entrada
de aQua, y en la parte abierta del embalse tanto cerca de la orilla, como en el
medio. EI brazo estrecho fluctuaba muGho en sus condiciones fisico-qufmicas
en relaci6n con el aQua en la parte central del embalse.

Despues de su anal isis, una parte de log peces fueron depositados en el Museo
de Zoologfa del Museo de Ciencias Naturales de Guanare, en la UNELLEZ, la
otra parte esta depositada en la Natural History Collection of the Texas
Memorial Museum, University of Texas, Austin, Texas, USA.

I
iLos datos r

Los para metros relacionados con reproducci6n y la estructura de la poblaci6n
fueron medidos para calcular 0 estimar otras caracterfsticas de la historia de la
vida. Todos log especfmenes se identificaron y se midi6 su longitud estandar
(LE). Cuando habfan disponibles, se disecaron 30 ejemplares de Gada especie
de Gada muestra mensual tanto en Cano Maraca como en C. Volcano Codifica- f
mos la condici6n de la g6nada en base a su tamano y color, utilizando las
siguientes categorfas: transparente (1), translucido (2), opaco (3); pequeno (1),
mediano/pequeno (2), mediano (3), mediano/grande (4), y grande (5). Calcula-
mos el fndice de la g6nada total, sumando el valor dado par el color con el valor
dado por su tamano dividido por dos. Asf log valores ten fan un rango de entre 1
y 4. Usamos log mismos criterios para codificar log machos y lag hembras, y
anotamos diferencias intersexuales e interespecfficas en el tamano, color y la. textura de g6nadas completamente maduras. Codificamos la cantidad de grasa
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en lag vfsceras en una escala de 1 (poca) a 4 (mucha). La varianza en el tamano .

de log oocitos dentro de cada ovario fue clasificada como: muy uniforme,
moderadamente uniforme, moderadamente variable 0 muy variable. Esa infor-
maci6n fue utilizada en conjunto con otras medidas para evaluar la cantidad de .

episodios de reproducci6n que ocurran cada ana. EI diametro del oocito mas
grande en ovarios maduros fue determinado al 0,05 mm utilizando un estereos-
copio con un micr6metro ocular. La media de lag longitudes estandares, la tasa
de juveniles vs adultos, y la media de log c6digos de lag g6nadas fueron grafica-
dog para lag especies mas comunes para evaluar la duraci6n de su epoca de
reproducci6n. Definimos inmaduro como aquel individuo cuya longitud estan-
dar era menor de la longitud minima observada en una hembra tertii dentro de
todas lag colecciones de una especie.

Medimos, codificamos 0 estimamos 10 parametros directamente relacionados
con la teorfa de la historia de vida para 58 especies de peces en Cano Maraca, y
12 especies en Cano Volcano Cuando una especie fue encontrada en ambos
sitios, utilizamos log datos de la poblaci6n con la densidad mas alta. La raya de
rfo Potamotrygon orbignyi, fue colectada en otros sitios en log llanos e incluida
en log analisis porque fue reportada para Cano Maraca aunque no la captura-
mas, y porque tiene aspectos muy interesantes de su historia de vida (es vivf-
para, casi siempre con 2 crfas, y su perfodo de gestaci6n es muy largo).
Explicamos log metodos utilizados para asignar log val ores de cada parametro
en el apendice 1. Con la excepci6n del coporo, Prochilodus mariae (ambos
sitios), de la palambra, Brycon whitei (C. Volcan), y la raya de rio, s610 incluimos
lag especies que se reproducen en ambos sitios para log analisis. Colectamos
j6venes inmaduros, adultos fertiles e infertiles de Prochilodus y Brycon pero su
reproducci6n ocurre en sitios rfo abajo. AI comenzar lag Iluvias, estas dog espe-
cies hacen migraciones de largas distancias para reproducirse (Lilyestrom
1983; Lilyestrom y Taphorn 1983). Si no pudimos calcular uno de los para metros
de una especie con suficiente confianza, utilizamos el valor calculado para la
especie mas affn filogeneticamente (pero de 710 parametros calculados en la
matriz, s610 21 fueron estimados asf). Aunque s610 capturamos dog individuos
de Pterolebias hoignei en Cano Maraca, en la epoca Iluviosa, incluimos esta
especie anual porque su biologfa reproductiva es unica y relativamente bien

conocida (Wourms 1972).

Analisis

Computamos un analisis de log componentes principales de una matriz de
correlaci6n entre log 10 parametros en el juego original de datos. (Apendice 2).
Ese analisis consiste de una metodologfa de ordenaci6n que permite observar
log puntas de datos correlacionados con log dog 0 tres ejes (dimensiones orto-
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. gonales) mas obvias que existen en la "nube" multidimensional que representa

toda la variaci6n en la matriz. Cuando existen, patrones intrinsecos de la "nube"
emergen cuando hacemos un grafico de los dos 0 tres primeros componentes- principales, 0 sea, ejes independientes derivadas de las variables dependien-

tes originales (Pielou, 1984). La magnitud de Gada componente esta reflejada
en su respectivo "eigenvalor", con valores mayores a 1,0 siendo general mente
aceptados como explicativos de una parte significante de la varianza presente
en la matriz multidimensional.

Tomando en consideraci6n algunas observaciones sobre el efecto de la alo-
metria sobre los para metros utilizados en estudiar las estrategias de historia de
vida (Dunham y Miles, 1985; Gittleman, 1986), hicimos analisis de componentes
principales adicionales con matrices donde: 1) hicimos una transformaci6n log
de la longitud estandar; 2) eliminamos LE como una variable dependiente; y 3)
con nueve variables dependientes corregidas para LE (utilizando los residuales
de un analisis de regresi6n). Tambien hicimos un analisis de varianza y
covarianza acomodado para Gada una de las nueve variables, acomodando la
LE dentro de la familia, y-la familia dentro del orden. Para pro bar la hip6tesis
que dice que los patrones de variaci6n interespecifica para para metros de his-
toria de vida vienen de una base filogenetica (Dunham y Miles, 1985) computa-
mos ANOV A para orden y familia, ademas de los analisis ANOV A acomodados.
Realizamos analisis de componentes principales separados para los 6rdenes
Characiformes (N = 34), Siluriformes (incluyendo Gymnotiformes) (N = 26), Y
Perciformes (N = 6) para permitir una comparaci6n entre los patrones en estos

6rdenes en relaci6n a los patrones observados en la matriz global.

RESULTADOS

Los peces de Cano Maraca y C. Volcan mostraron una gama muy amplia de
parametros de historias de vida (Apendice 1). Por ejemplo, encontramos repro-
ducci6n tanto estacional como continua en las familias Characidae (Fig. 2, 3) Y
Cichlidae (Fig. 4,5) en Cano Maraca. Hay protecci6n paternal de los huevos y
las larvas en todos los ciclidos (construyen nidos en el sustrato), en la guabina
Hoplias malabaricus (nido en el sustrato), en el caribe, Pygocentrus nota-
Ius (desovan sobre la vegetaci6n acuatica), en el curito Hoplosternum littorale
(nido de burbujas flotante), y en varias especies de loricaridos (nido en tuneles,
0 Ilevan los embriones adheridos externamente al cuerpo del adulto).

Las correlaciones entre los diez parametros se presentan en Tabla 1. Para los datos no
transformados (para la fecundidad y la longitud transformado por log) encontramos I

. correlaciones significativas positivas (r > 0,5, p ( 0,01) entre duraci6n de la generaci6n con .1
110g-LE, fecundidad con 10g-LE, y para el tamario del oocito con protecci6n ,i

r
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Winemiller y Taphorn. Evolucion de Estrategias de Vida-

paternal. Encontramos correlaciones negativos significativos (r < 0,5, P < 0,01) .
entre la duraci6n de la generaci6n y la duraci6n de la epoca reproductive, el
numero de episodios de reproducci6n par alia, y la distribuci6n de edades
durante la epoca Iluviosa; entre episodios par alia con log-fecundidad y la .
distribuci6n de edades en epoca seca; entre log-fecundidad y la distribuci6n
de edades en la epoca Iluviosa; y entre 10g-LE y la distribuci6n de edades en la
epoca Iluviosa. Veintiseis correlaciones de los parametros de la historia de vida
fueron negativos, y 19 salieron positivos 0 cera. Cuando se eliminaba el tamalio
como factor en el analisis (utilizando los residuales de regresi6n), los resultados
no cambiaron apreciablemente (Tabla 1). Cuando incluimos todos los 10
variables (datos no transformados para 8 parametros mas 10g-LE y log-
fecundidad), los primeros tres componentes principales redujeron la variaci6n
par 76% (Tabla 2). Obtuvimos un resultado muy similar cuando utilizamos LE y
fecundidad sin transformarlos par log (Ios tres primeros componentes princi-
pales modelaron 70% de la variaci6n). EI primer eje 0 componente fue afectado
mas 0 menos de igual magnitud par siete parametros (excluyendo fluctuaci6n
de la poblaci6n, el tamalio del oocito y la protecci6n paternal). EI segundo eje
fue derivado principal mente de: tamalio del oocito, protecci6n paternal, y log-
LE. La fluctuaci6n de la poblaci6n, duraci6n de la epoca reproductive y la
distribuci6n de edad en la sequfa y epoca IIuvioS8 tam bien fueron correlaciona-
dos significativamente con el CP-2 (Tabla 3). EI tercer eje fue derivado princi-
pal mente de la fluctuaci6n poblacional, la distribuci6n de edades en sequfa, yel
numero de episodios de reproducci6n par alia. EI cuarto eje s610 respondi6 a
7% de la varianza multidimensional y fue derivado principalmente de tres
variables, duraci6n de la epoca reproductive (eigenvalor = L -0,512), log-
fecundidad (-0,527), y tamario del oocito (0,450).

AI graficar las especies segun sus valores de los primeros dos componentes
principales (Fig. 6) observamos una distribuci6n mas 0 menos triangular
donde los tres apices representan tres estrategias de histories de vida distintas.
Las especies con valores intermedios de Componente Principal 1 (CP1) y
valores altos de CP2 usual mente muestran protecci6n paternal de la crfa, una
epoca de reproducci6n alargada, reproducci6n repetida varies veces en la
epoca, una distribuci6n de edades uniforme a traves del alia una duraci6n de la
generacj6n relativamente large, un cuerpo grande con el diametro del oocito
grande. Estas especies generalmente mostraron menos fluctuaci6n en su
poblaci6n durante el aria (indicada par los val ores CV de las muestras men-
suales). EI segundo apice corresponde a aquellas especies con valores bajos
de CP1 valores bajos 0 intermedios de CP2. Estas no tienen (0 tienen pace) pro-
tecci6n paternal de la cria, una epoca de reproducci6n alargada, repetidos epi-
sodios de reproducci6n, y una distribuci6n uniforme de edades a traves de la
epoca Iluviosa (yen sequia tam bien para algunas especies), generaciones cor- .
tas, pequerias nidadas, pequerios oocitos y cuerpos y fluctuaciones poblacio- .

90 .



Tabla 1. Metr1z de correleci6n de parametr05 ~b501ut05 de la
hi5toria de vida par. peces de d05 5itiO~ en los llanos
venezolan05. Los valore5 entre parente5i5 .on~~os re5iduale5 de

. ~egre~i6n pera 10g-LE (* - p': 0,05; ** = p': 0,01>.

' PARAIf:TRO FLUCT OUR ESTACI~ EPISOOIOS FECUND TAMHO PlOT OISTR OISTR

&EN OVA PAT &ECA LL\NIAS

FLOCT I .-.19) (-.29)" (1.13) .-.111 (-.22)" 1-.36Itf (-.191 1-.19)

OUR &EN -.14 I 1-.63)tt (-.53)tf 11.41)tt (-.16) (-.18) (1.53)ft 1-.3Ilft

ESTACI~ -.3Itt 1.65ft. (1.39)ff (-.25)f (1.27)f 11.51}ft- 1-.45)ff (1.41)

EPISODIOS 1.11 -.62ft 1.44" I (-.49)ft .1.31Ift .1.111 (-.75ltt .1.311"

FECUND 1.11 1.62" -.35ft -.59tf . (-.49)ff (-.33)ff (1.4~)" 1-.44)ff

TAMNO OVA -.18 1.15t 1.12 1.18 -.15 . .1.62Iff (-.34)ff (1.27)t

PROT PAT -.34ff -.11 I. 41ft 1.11 -.19 1.65ft . (-.38)ft (1.21)t

DISTR SErA -.17 I. 49ft -.46" -.73" 1.43" -.26t -.34" . (-.111

OISTR LL\NIAS -.11 -.57ft 1.46" -I. 46ft -.67" -.16 -.15 -I.~ .

log-LE -.14 -.57" -.25t -.37" 1.61" 1.47" 1.15 1.11 -.71f'

Y.lor ~i. 1.16 11.69 3.78 2.81 5269 1.39 1.94 2.67 1.46

i

\

.

.
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Tabla. 2 ResLlltados del analisis de componentes principale5
Lltilizando valores absolLltos (pero con LE y FecLlndidad '
transformado .por log) y ajustado par 10nitLld estandar,
para 7~ especies de peces de los llanos venezolanos.

+ Val ores Absol Llt05

Eigenvalor Varianza
AcLlmulativa

CP~ 4.0~ 0.40~
CP2 2.29 0.630
CP3 ~.30 0.760

PARAMETRO CP~ CP2 CP3

FI_UCT 0.034 -.244 0.692
DUR BEN 0.430 0.06~ 0.692
ESTACION -.345 0.243 -.05~
EPISODIOS -.396 0.057 -.357
log-FECUND 0.4~0 .033 0.003
TAMANO OVA 0.023 0.560 0.089
PROT PAT -.060 0.570 -.166
DISTR SECA 0.315 -.286 -.424
DISTR LLUVIAS -.385 -.~68 -.275
10g-LE 0.343 0.354 0.230

~-~ Valores Ajustad05 para Longitud

Eigenvalor Varianza
AcLlmLtl at i va

CP1 3.71 0.412
CP2 ~.62 0.592
CP3 1.03 0.107

, ~ ~ ~ ~ PARAMETRO CP1 CP2 CP3

FLUCT -.073 -.611 0.270
DUR BEN -.364 0.281 0.390
ESTACION -.381 0.127 -.546
EPISODIOS -.380 -.366 0.090
log-FECUND -.368 0.071 0.090
TAMANO OVA 0.325 0.325 0.497
PROT PAT 0.3~4 0.472 0.15~
DISTR SECA -.394 0.243 -.~51
DISTR LLUVIAS 0.276 0.061 -.227
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Tabla 3. Correlaciones de los primeros dos componente5
principales con IDS parametros de historia de vida originales
<* = P .: 0,~5; ** = P .: ~,0~5).

~-~--~-~ ' PARAMETRO PC1 PC2

, ~---:"~ ~"';'---~ ; FLUCT \ .~7 -.37**

DUR GEN.86** .~9

ESTACION ,-.69** .36**

EPISODIOS -.79** .09

log-FECUND .82** .05

TAMANO OVA .~5 .85**

PROT PAT -.12 .86**

DISTR SECA .63** -.43*

DIStR LLUVIAS -.77** -.25*

10g-LE .69** .54**
'--~ ~ ~ ,

5

~ . ..
3 .. , ..
2 ...N 1 .. ..

t) .
0.. ...,,'

0,. .~..,~ ."'..1 .. ..\.-". ~
-2 ..
-3

.7 -5 -3 -1 1 3 5

PC 1

Figura 60 Notas de lag especies de peces en log primeros dog componentes principaleso
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nales intermedias. EI tercer apice corresponde alas especies con valores altos
de CP1 y valores bajos 0 intermedios en CP2. Tienen muy poca 0 ninguna pro-
tecci6n paternal de la criB, epocas de reproducci6n cortas, un solo episodio de
reproducci6n cada aria, par predominancia de adultos en la poblaci6n durante
la sequia, y predominancia de juveniles en la epoca Iluviosa generaciones 'ar-
gas, fecundidades altas 0 moderadas, pequerios oocitos y el cuerpo 0 grande 0
mediano en tamario. En la mayoria, estas especies mostraron grandes fluctua-
ciones en su poblaci6n. Encontramos 17 especies pequerias con valores inter-
medias entre lag dog ultimas estrategias mencionadas (val ores intermedios 0
bajos para CP1, y bajos para CP2). Estas especies com parten muchos de log
atributos de lag asociadas con valores altos para el apice del CP1 (0 sea repro-
ducci6n estacional y poca inversi6n en cada individuo de la criB) y log que
mostraron valores bajos para CP1.

Analisis de Varianza

En cierto grado, fa composici6n de log tres grupos ubicados cerca de cada
apice en la Fig. 6 esta asociada con la filogenia. Par ejemplo, cinco de lag espe-
cies del primer grupo (CP2 alto) son miembros del orden Perciformes (Cichli-
dae), cinco son bag res (Siluriformes), y 2 son characidos (Characiformes).
Asimismo, el segundo grupo (CP2 bajo) est a dominado par characidos y cypri-
nod6ntidos (dos peces anuales y un poeciliido). EI ultimo grupo (CP1 alto) esta
compuesto mayormente de characidos, bag res y peces cuchillos (Gymnotifor-
mes). Sin embargo, la familia mas diversa, Characidae, tiene representantes en
log tres grupos. Los resultados de la ANaVA indican que en todos log casas
menos uno (episodios de reproducci6n par epoca en el analisis a nivel de
familia) log parametros se afectan significativamente par orden y familia (Tabla
4).

Tabl~ 4. ResL,ltados de ANOVA para ver lo~ efe~to5 de Orden,
Familia ylog-LE.

~ ~ ORDEN FAMILIA LOG LE

PAR¥ETRO
F P F P F P

FLUCT 3.23 0.011 2.92 0.001 1.37 0.17
DUR GEN 4.63 0.001 1.85 0.038 2.88 0.0009
ESTACION 5.32 0.0004 1.91 0.031 1.12 0.36
EPISODIOS 11.68 ~.0001 6.66 0.0001 1.54 0.10
log-FECUND 6.11 0.0001 3.32 0.000:. 3.99 0.0001
TAMANO OVA 2.4tJ 0.042 2.=.8 0.003 1.2 0.29
PRO\ PAT ~.1.05 0.0001 12.95 0.0001 1.04 0.44
D1STR SECA 11.44 0.0001 6.88 0.0001 1.36 0.18
DlSTR LLUVIAS 2.5~ 0.039 1.68 0.067 5.48 0.0001
log-LE 3.74 0.0004 1.95 0.027 .
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Aunque observamos mucha variaci6n en el tamario del adulto dentro de mu-
chas familias (el rango de la longitud estandar en Characidae era 28 - 313 mm,
en Cichlidae 30 - 230 mm, en Callichthyidae 35 - 216 mm, en Loricariidae
26 - 233 mm, en Pimelodidae 38 - 2GO mm), queda vigente la hip6tesis de que IDS
patrones de covarianza entre IDS parametros de la estrategia de vida se deben a
la alometrfa (Dunham y Miles 1985, Sampson y Werk 1986). Los resultados de
IDS ANOVA indican que la 10g-LE tuvo un efecto significativo sabre el patr6n de
variaci6n s610 en tres de nueve de estos parametros (Tabla 4). Pero dentro del
contexto de las estrategias de vida que discutiremos mas adelante, observa-
mas que era de esperarse que todos IDS tres parametros (distribuci6n de eda-
des en Iluvias, fecundidad, y duraci6n de generaci6n) variaron con el tamano
(Winemiller 1988). Aunque podrfamos esperar que la habilidad de realizar una
fecundidad alta debe exhibir un patr6n de varianza alometrica tambien,
encontramos que IDS peces mas grandes no necesariamente muestran fecun-
didad alta (p. ej. Potamotrygon, Hypostomus, Loricariichtys, Pterygoplichthys
y Crenicichla).

Los resultados de IDS ANOV A anidados muestran que el orden taxon6mico tuvo
efecto significativo sabre 5 de 9 parametros (Tabla 5). Efectos de la familia
taxon6mica fueron significativos para episodios de reproducci6n par ana,
tamano de oocito, protecci6n paternal y la distribuci6n de edades en sequfa.
Log LE model6 una parte significativa de la varianza para duraci6n de la epoca
reproductiva, episodios par ana, log-fecundidad, y tamano de oocito. La mayor
parte de la varianza total rue atribuida allog-LE para duracion de la generaci6n
y distribuci6n de edades Iluvias, aunque no obtuvimos estadfsticas en apoyo de
esto ya que no habfa varianza residual (Tabla 5).

Tlbli 5. Rrsultldos dr MlOYA Inldidl Icon una cola),
pira .rr II influ.ncia de order, y fl.ilia.

IJlDEN F~ILIA ID9-LE YARIANZA

PARA"ETRO t YAR F P t YM F P t YAIt F f RESIDUAL

FLUCT 4.6 1.15 ns 35.~ 1.48 n. 22.7 1.04 n. 30.7
DUR &EN 27.1 2.21 ns 1.1 1.94 nl 72.8 - 1.1

ESTACI~ 31.~ 2.51 <1.15 1.1 1.82 ns 64.9 17.3 <1.11 4.1
EPISODIOS 42.1 4.13 <1.115 26.9 2.S8 1.11 25.8 6.23 <1.15 S.I
log-FECUND 20.5 2.45,1.15 19.7 1.79 n! 51.1 21.8 <1.11 2.5

TA"ANO OYA I.' 1.96 n. 33.5 2.11 <1.15 64.1 26.6 ,1.115 2.4
PRO1 fAT 71.1 11.6 ':I.aM1 12.4 2.71 <1.15 16.6 1.1
DISTF. SECA 4'.6 4.15 ,I.IIS 28.1 3.12 <1.11:' 31.5 - 1.1
DlSTF LLUYIAS ~.4 1.11 ns 7.5 1.25 AS 83.1 - 1.1

SfAlIO. DE
lIBEF.TA[' 5 65 17 48 4 44
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Tabla 6. ResLlltados del analisis de componentes principale~
par separado para 105 tres ordenes de peces.

Characiformes

Eigenvalor Varianza
AcLlmLll at i va

CP1 5.06 0.506
CP2 2.13 0.719
CP3 1.05 0.824

~ ~ PARAMETRO CP1 CP2 CP3

FLUCT 0.171 1.118 0.816
DUR GEN 0.375 -.123 -.227
ESTACION -.369 -.291 -.156
EPISODIOS -.348 0.282 -.138
log-FECUND 0.380 -.007 -.242
TAMANO OVA 0.232 0.507 -.056
PROT PAT 0.172 0.557 0.246
DISTR SECA 0.234 -.398 0.2~2
DISTR LLUVIAS -.397 -.030 0.155
10g-LE 0.363 0.282 -.230

Siluriformes
--~ ~ Eigenvalor Varianza

AcLlmLll at i va

CP1 3.83 0.383
CP2 2.69 0.653
CP3 1.09 0.761

;--';'-7---'-~ ' ~ ~ PARAMETRO CP1 CP2 CP3

FLUCT -.357 0.034 0.357
DUR GEN -.152 0.350 0.540
ESTACION 0.406 -.018 -.375
EPISODIOS 0.423 -.139 0.078
log-FECUND --.280 0.332 -.423
TAMANO OVA 0.342 0.371 0.238
PROT PAT -.374 -.244 0.092
DISTR SECA 0.188 -.424 0.322
DISTR LLUVIAS 0.273 0.564 -.080
, -

'"
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Cichlidae (Perciformes)
-- -- - - -- - - - - -- - - - -- -- - - - - - - - - - - .~- - - ,

Eigenvaln... Varianza
AcLlmLllativa

.

CP1 5.06 0.506
CP2 2.13 0.719
CP3 1.05 0.824

~ ,, PARAMETRO CP1 CP2 CP3

FLUCT 0.002 0.251 0.876
DUR GEN 0.301 0.550 -.019
ESTACION 0.201 -.678 0.094
EPISODIOS 0.338 -.246 0.398
log-FECUND 0.409 -.088 -.059
TAMANO OVA 0.404 0.079 0.039
PROT PAT 0.:377 0.269 -.210
DISTR SECA 0.000 0.000 0.000
DISTR L.LUVIAS -. 355 ~. 162 ~. ~24
log-LE 0.402 0.~28 --.125

~ .

\
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Analisis Ordinal

Los 6rdenes Characiformes y Siluriformes + Gymnotiformes (antes se consi-
deraron IDS Gymnotiformes como parte del orden Siluriformes), incluyen sufi-
cientes especies para permitir unos analisis independientes de componentes
principales. Debido a que el orden Perciformes figur6 importantemente en la
primera estrategia (el apice asociado con altos valores de CP2), tam bien fue
analizado independientemente, a pesar que el numero de observaciones, 6. es
menor al numero de variables. Cuando incluimos todos IDS diez parametros
(con 10g-LE y log-fecundidad), IDS resultados para Characiformes fueron muy

similares a 10 que encontramos para todas las 71 especies analizadas (de 5
6rdenes diferentes). Los primeros tres CP modelaron 82% de la variaci6n
observada, y IDS signos y magnitudes fueron parecidos al analisis global (Tabla
6). La fluctuaci6n de la poblaci6n tuvo mayor eJecta, y distribuci6n de edades
en sequfa menDs eJecta sabre CP3 (10% de la variacion total), comparando
Characiformes con todas las especies. Los primeros tres CP modelaron 76 y
93% de la varianza multidimensional para Siluriformes y Perciformes respecti-
vamente (Tabla 6). Aunque el CP1 fue influenciado par siete variables primarios
en cada caso, no fueron IDs mismos siete involucrados con IDS Characiformes y
todas las especies.

En Gada caso donde parcelamos los valores de CP1 vs CP2 para lag especies,
obtuvimos una distribuci6n de puntos que mas 0 menos forma un triangulo
(Fig. 7). En Characiformes, especies que tienen un per[odo breve de protecci6n
paternal, grandes oocitos, grandes LE, moderadas a grandes fecundidades, y
generaciones de cerca de un ano fueron concentrados con val ores altos de CP1
y CP2 (ej: Hoplias malabaricus y Pygocentrus notatus). Characiformes con
valores altos de CP1 y bajos para CP2 mostraron fecundidades muy altas,
generaciones de mas de un ano, reproducci6n estacional y no dan protecci6n
paternal (ej. Brycon whitei, Prochilodus mariae y Schizodon isognathus). Chara-
ciformes con valores bajos de CP1 mostraron reproducci6n no estacional,
pequerios LE, pequenas nidadas, episodios repetidos de reproducci6n y una
carencia de protecci6n paternal (ej. Bryconamericus beta, Roeboides dayi, Cory-
nopoma riisei, y Hemigrammus sp). Siluriformes y peces cuchillos que tuvieron
valores altos de CP1 y CP2 mostraron protecci6n de la cr[a, grandes oocitos,
pequerias nidadas, repetidos episodios de reproducci6n y pequenas fluctua-
ciones en la poblaci6n (ej. Ancistrus sp, Loricariichthys typus, Hoplosternum lit-
torale y Gymnotus carapo). Siluriformes y Gymnotiformes con valores bajos de
CP1 pero altos valores de CP2 reprodujeron estacionalmente con fecundidades
muy altas, intermedias 0 grandes LE, pequenos oocitos y carencia de protec-
ci6n paternal (ej. Rhamdia sp y Rhamphichthys marmoratus). Las especies de
bag res y cuchillos con bajos valores para CP2 tuvieron pequenos cuerpos y

OR
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. oocitos, bajas fecundidades, cera 0 pace protecci6n paternal, y pequenas fluc-
tuaciones en la poblaci6n (ej. Otocinclus sp, Microglanis iheringi, Ochama-
canthus altemus, y Corydoras sp). Especies de varies families fueron

. representadas en cads apice del grafico dos dimensional (Fig. 7). Entre las seis
cfchiidos, Astronotus ocellatus obtuvo valores altos para ambos CP1 y CP2,
mostrando protecci6n paternal (incluyendo un muco especial secretado par los
padres que sirve como alimento para las larvas), grandes nidadas, cuerpo y
oocitos grandes, y large duraci6n de generaci6n. Como todos los miembros de
la familia Cichlidae, Aequidens pulcher y Caquetia kraussii mostraron repetidos
episodios de reproducci6n y protecci6n paternal. Con sus valores altos de CP1
y valores bajos de CP2, estas especies tienen generaciones de duraci6n inter-
medias en relaci6n a los otros cfchlidos de los llanos. 8610 la especie enana,
Apistogramma hoignei, tuvo un valor bajo de CP1. En contraste con otros cfchli-
dos neotropicales, los cfchlidos enanos exhiben protecci6n maternal de la crfa,
en vel de protecci6n par ambos padres, tienen nidadas muy pequenas (prome-
dio = 59), Y un oocito pequeno. EI mataguaro, Crenicichla geayi, y la viejita,
Cichlasoma orinocense fueron intermedios en relaci6n a los demas en dos
dimensiones (Fig. 7).
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Figura 7. Notas de laB especies de peces en lOB primeros dos componentes principales utilizando
submuestras: A. Characiformes, B. Siluriformes y C. Perciformes.
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Parece que 105 peces tropicales de aQua dulce estan ubicados en un gradiente
de dos dimensiones con tres estrategias terminales distintas. Peces pequenos,
con repetidos episodios de reproducci6n y que exhiban pequenas inversiones
en Gada individuo de su cria, tienen una duraci6n de su generaci6n minima.
Peces mas grandes y fecundos, que reproducen estacionalmente tam bien
invierten poca energfa en Gada individuo de su crfa (el oocito es pequeno y no
hay protecci6n paternal) pero invierten mas energia en su esfuerzo reproduc-
tivo en la epoca Iluviosa. En contraste con estas dos estrategias, un grupo de
peces que no reproducen estacionalmente tienen oocitos grandes, nidadas
intermedias 0 pequenas, y muestra protecci6n paternal a la cria. Este grupo
puede representar una estrategia asociada con invertir relativamente mas
energia en Gada individuo de la crfa, produciendo asf una sobrevivencia mas
alta y una moderaci6n en las fluctuaciones en el tamano de la poblaci6n

entre estaciones.

DISCUSION

Los resultados de 105 analisis de componentes principales (CP) fueron extre-
madamente robustos y mostraron patrones cualitativamente identicos cuando
incluimos la longitud estandar como un parametro, cuando 10 transformamos a
una escala logaritmica, cuando 10 omitimos y cuando 10 ajustamos a 105 datos para
sus efectos residuales. Elanalisis de CP para tres submuestras (de 105 6rdenes)
fueron similares, dando una distribuci6n de puntas mas 0 menDs triangular
para un grafico de CP1 vs CP2. Interpretamos el acuerdo entre estos analisis
como evidencia de un patr6n real que existe entre el juego de datos multidi-
mensional, y no como un producto de 105 mismos analisis estadisticos (sensu
Dunham y Miles 1985). EI analisis de componentes principales identifica patro-
nes dentro de juegos de datos multidimensionales complejos sin eliminar esta
informaci6n, y podemos utilizarlo como base para ordenar y clasificar nuestras
observaciones (Newhnam 1968). En todos casas obtuvimos una distribuci6n
triangular de puntas. Los peces con intermedios valores de CP1 y val ores altos
de CP2, exhibieron una estrategia reproductiva asociada con una duraci6n de
la generaci6n relativamente alta, una alta inversi6n de 105 padres en su cria (de
tiempo, energfa, etc.), una maduraci6n sexual tarde, una epoca de reproducci6n
larga con episodios repetidos, una sobrevivencia mas alta, y con densidades
poblaciones relativamente estables. Aunque hemos considerado 105 argu-
mentos en contra de la imprecisi6n de la terminologia r/K (Parry 1981) Ilamare-
mas la estrategia descrita arriba la "estrategia - K" en acuerdo con 105 otros
auto res ya citados. Los peces con valores bajos de CP2, en el otro extrema del
eje del primer componente principal mostraron poca inversi6n paternal en su
cria, sobrevivencia de juveniles mas baja y densidades poblacionales mas

variables (0 sea una "estrategia r").

100 .



Winemiller y Taphorn. Evolucion de Estrategias de Vida

EI primer componente identific6 dos estrategias entre 105 peces con valores
medias y bajos de CP2 (Fig. 6). En el interes de no introducir nueva termi-
nologfa, nombramos la estrategia asociada con una generaci6n carta, baja
fecundidad y poca inversi6n en la crfa como la "estrategia r1 ". Llamaremos la
otra estrategia, asociada con una generaci6n relativamente larga, alta fecundi-
dad y baja inversi6n en la crfa, la "estrategia r2". Dieciocho de las especies que
emplean la estrategia r2 hacen migraciones para su reproducci6n estacional
(de distancias largas en Prochilodus y Brycon). E;ntre las especies que emplean
la estrategia K, 5610 Hoplias y Pygocentros, y entre el grupo de r1 5610 Charax,
migran local mente para reproducir.

Influencias Filogeneticas

Estos patrones de covarianza dentro del analisis de 105 componentes princi-
pales y las resultantes asociaciones de estretagias reproductivas de 105 peces
fueron afectados par la longitud estandar 0 esqueletal (que interpretamos aquf
como un fndice de tamario), y par su filogenia, especial mente al nivel ordinal
(Tablas 4,5). Si en realidad 105 parametros de la estrategia de vida representan
adaptaciones, y estan sujetos a la evoluci6n a traves de la selecci6n
natural, entonces la identificaci6n de un elemento filogenetico no debe
sorprendernos. Como notamos antes, 105 patrones de covarianza entre 105
parametros que utilizamos general mente fueron mas obvios cuando hicimos
una comparaci6n de niveles taxon6micos mas altos (Pianka 1970; Ita 1978) en
contraste con 105 niveles mas bajos (Stearns 1980; 83, 83b). Este resultado esta
completamente de acuerdo con la idea de que las estrategias de la historia de
vida evolucionan como una respuesta a la selecci6n natural, y no representan
artifices fenotipicos correlacionados con otras caracterfsticas del organismo.
Los parametros de la historia de vida pueden evolucionar en la misma manera
que otras caracterfsticas de 105 seres vivos, p. ej. sus adaptaciones tr6ficas. Si
existe un regimen selectivo apropiado, miembros de taxa muydivergentes pue-
den mostrar convergencia en relaci6n a sus historias de vida. Los diversos
caracoideos proveen un buen ejemplo. EI orden Characiformes exhibe una di-
vergencia fenotipica adaptativa tan grande que no se iguala a ningun afro orden
animal (Fink y Fink 1981). Las 34 especies de caracoideos englobaron todaslas
tres estrategias discutidas anteriormente. Obviamente, esta variaci6n fenoti-
pica representa una divergencia evolutiva de un antecedente proto-chara-
ciforme que a 10 mejor mostr6 menos variaci6n en sus parametros de la historia
de vida, tal vez aun una asociada con uno de 105 tres apices que identificamos
en el continuo. Dado un tiempo suficiente para evolucionar (estimado en unos
100 - 175 millones de arias para Carcoideos, par Fink y Fink, 1981), un grupo
con poca variaci6n en sus estrategias de vida puede evolucionar una impresio-
nante diversidad de estos parametros. AI carta plaza (para la evoluci6n), pode-
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mas esperar que 105 limites heredados en el diserio filogenetico real mente i

existen (Harvey y Mace, 1982; Gittleman 1986). Par esta misma raz6n las com-
paraciones entre 105 taxa mas distantes (menos relacionados) deben servir
como guias mas apropiadas para la teoria general de'la evoluci6n de historias .

de vida mas que las comparaciones intraespecificas.

La discusi6n previa no niega la existencia de limites del diserio entre 105 para-
metros de la historia de vida. Estos parametros, igual alas caracteristicas fisi-
cas, ocurren en animales en combinaciones definidas y finitas, y Gada
combinaci6n representa una estrategia alga distinta. En el fonda, la teoria de la
evoluci6n de la historia de vida hace un intento par explicar la naturaleza de 105
limites de diserio (0 sea, 105 trueques que un animal realice al par ejemplo
"sacrificar" crecimiento fisico para producir mas oocitos) inherentes en las dis-
tintas estrategias utilizadas par 105 seres vivos. Dentro de este contexto, no nos
parece razonable tratar al tamario como un factor que limita la evoluci6n de las
estrategias de la historia de vida. Dunham y Miles (1985) notaron que podemos
igualmente creer el inverso, 0 sea, que la variaci6n en tamario corporal obser-
vada en animales es un resultado de la selecci6n evolutiva sabre diferentes
estrategias de historia de vida. En nuestros anal isis, hubo una correlaci6n posi-
tiva entre la longitud estandar y la fecundidad, tanto entre como dentro 105 taxa
mas altos. L6gicamente, un pel tiene que vivir suficiente tiempo y asimilar
recursos suficientes para realizar una fecundidad alta. Consecuentemente, una
nidada pequeria debe ser vista como una consecuencia 16gica de un tamano
corporal pequeno (p. ej. Poecilia. Creagrutus), y una nidada grande como una
posibilidad para 105 organismos grandes (p. ej. Prochilodus, Brycon) , pero no

como una consecuencia necesaria (p. ej. Hypostomus, Potamotrygon).

La base tea rica para un continuo can tres ejes

Los modelos unidimensionales de la evoluci6n de las estrategias de vida han
sido frecuentemente interpretados como inadecuados para explicar todos 105
patrones de covarianza entre parametros de la historia de vida observado en la

naturaleza (Wilbur et al., 1974; Southwood et al., 1974; Rocha Pite et al., 1985).
Continuos de dos dimensiones han sido propuestos en varias formas: (Whitta-
ker, 1975; Grime, 1977, 1979; Greenslade, 1983). Aqui proponemos que existe
un continuo de tres ejes 0 dimensiones, que tiene sus tres apices asociadas con
las estategias "K", "r1 ", y "r2". Hacemos el propuesto basado en la distribuci6n
observada (0 sea la formaci6n de grupos 0 "clusters" de especies en 105 tres
ejes) de las especies de 105 peces estudiados, en relaci6n a tres parametros
poblacionales. Las tres estrategias extremas pueden ser distinguidas cuando
evaluamos simultaneamente 105 parametros duraci6n de la generaci6n, fecun-
didad y sobrevivencia de 105 juveniles. Considerando 105 costas relativos y
beneficios fisiol6gicos, la menor sobrevivencia de juveniles y menor fecundidad
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. son consecuencias 16gicas de una minimizaci6n de la duraci6n de la genera-
ci6n. En el caso extrema de la estrategia r1, observamos organismos como lag
bacterias, log protozoarios, y lag algas diatomaceas, que son muy pequerios y

. producen nuevas individuos par la divisi6n celular. En este caso muy extrema
de la estrategia r1, no es posible distinguir entre la sobrevivencia de log juve-
niles versus log adultos. Si imaginamos un organismo te6rico, infinitamente
pequeno evolucionandose desde la estrategia r1 hacia la r2 0 la K, este orga-
nismo tiene que invertir relativamente mas materia y energia en su soma (asi .
aumentando la sobrevivencia del adulto) y en su cria aumentando 0 la mx (el
numero de hijas nacidas de una hem bra de edad x) 0 (Ia sobrevivencia de log
juveniles) al costa de una duraci6n 0 tiempo (T) de generaci6n minima.

AI minimizar la duraci6n de la generaci6n, se aumenta la tasa intrfnseca de
aumento de la poblaci6n, r, (Smith, 1945; Lewontin, 1966; Pianka, 1970) segun la
siguiente aproximaci6n basica:

r = log Ao
--

T

cuando la tasa reproductiva neta (Ao) se acerca a uno (May, 1976). La estrate-
gia r1 es mejor vista como aquella que maximiza r mas eficientemente. La -

estrategia r1 debe prevalecer en relaci6n alas otras estrategias que maximizan .\
otros parametros de la historia de vida al costa de una T (duraci6n de genera-
ci6n) minima, si no hay limites del crecimiento de la poblaci6n (Lewontin,
1966).

La base te6rica para lag estrategias r2 y K se obtiene al sustituir Ix mx, para Ao
(son equivalentes para todos log valores de Ao). Asi obtenemos la
ecuaci6n:

r ~ log }:Ix mx

T

que provee un modelo adecuado para interpretar c6mo la selecci6n natural
resulta en lag estrategias r2 0 K como viables alternativas a la minimizaci6n de T
(Ia estrategia r1). Ita (1978) discuti6 esta ecuaci6n en relaci6n a la evoluci6n de
estrategias de la historia natural y la den sid ad de log recursos alimentarios dis-
ponibles a log juveniles. Southwood et al. (1974) presentaron la siguiente ecua-
ci6n similar para calcular la tasa finita de aumento de una poblaci6n:

In} ~ 9 - g ~ In (Am x Ak)
Tc
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donde 9 es la tasa de aumento de la poblaci6n (por media de nacimientos e
inmigraci6n), I es la tasa de perdida de individuos par muerte y emigraci6n, Am
es la natalidad maxima, Ak es la proporci6n de la cohorte que sobrevive, y Tc es
la duraci6n de la generaci6n para la cohorte. Southwood et al. (1974) argu-
ment6 que la selecci6n para una lambda grande es la estrategia K, puede resul-
tar 0 par la maximizaci6n de Am 0 de Ak al costa de un aumento en la duraci6n
de la generaci6n (T). Sin embargo, ellos propusieron que Ak est a maximizada
en la estrategia K (evitando mortalidad) en vez de Am (balanceando mortali-
dad). Ademas, dijeron que la estrategia r maximiza Am al minimizar la Tc en el
intento de aumentar su lambda. Sin embargo, maximizar la Am tiene el mismo
efecto sabre T como maximizar Ak. No discutieron la posibilidad de dos estra-
tegias r.

Nosotros proponemos ql:le la maxi~izaci6n de mx (Am) [natalidad] en relaci6n
a la Ix (Ak) [porcentaje de sobrevivientesj, al costa de una T [duraci6n de la
generaci6n] mas larga constituye la estrategia r2. En igual manera, la maximi-
zaci6n de Ix en relaci6n al mx efectivamente modela la estrategia K. Este
modelo simple de tres parametros es suficiente para explicar los costas vs
beneficios asociadas con las diferentes estrategias de vida observadas en los
peces venezolanos estudiados. Pero, si aceptamos que la estrategia r1 siempre
maximizara la r mas eficientemente, porque encontramos organismos que
invierten energfa 0 materia en su soma 0 crfas extras, al costa de aumentar la
duraci6n de su tiempo de generaci6n? Muchos estudiosos de la historia de vida
han dicho que un cuerpo mas grande, una inversi6n mas grande en Gada indivi-
duo de crfa, una vida mas larga, y una maduraci6n sexual mas tarde en la vida,
evolucionaron como una respuesta a la competencia para recursos alimenti-
cios limitados (Lack, 1954, 1966; Cody, 1966; Williams, 1966; MacArthur y Wil-
son, 1968; Pianka, 1970; Ashmole, 1971; Southwood et al., 1974). Siguiendo la
metodologfa de Cole (1954), Goodman (1974) hizo un modelo de la estrategia K
para aves oceanicas, considerando su reproducci6n durante toda la vida, y el

costa vs beneficia de aumentar la sobrevivencia de los adultos (Ix) en relaci6n a
un aumento de natalidad (mx). La manera en que los diferentes Ix y mx produ-
cen costas 0 beneficios relativos es un aspecto universal de todos los modelos
de la historia de vida (Murphy, 1968; Charnov y Schaffer, 1973; Schaffer 1974a,

1974b; Charlesworth, 1980; Michod, 1979; Lande, 1982).

Si la maximizaci6n de Ix (Ia estrategia K) representa una estrategia evolutiva
superior en los ambientes donde los recursos son limitantes, entonces, podrfa-
mas preguntar i,cuales condiciones favorecerfan una mayor inversi6n en mx al
costa de Ix y T? Imaginaremos un organismo hipotetico que maximiza su natali-
dad (mx) al costa de todos los otros parametros de su historia de vida. Para
reproducir una nidada maxima, hay que asimilar recursos (asf aumentando T),
y la inversi6n en Gada juvenil debe ser minima (asf reduciendo la sobrevivencia
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.
(Ix) de 105 juveniles. EI organismo debe reproducirse entonces en un solo episo-
dio de reproducci6n suicida. En relaci6n con la estrategia K, nuestro hipotetico

. organismo r2, tiene una gran desventaja en un ambiente donde 105 recursos
son limitantes. En ambientes que varian irregularmente (0 sea donde no es
posible predecir que pasara), donde la poblaci6n es par debajo de la capaci-
dad de carga, 0 "no saturado", el organismo con la estrategia r2 tiene una
desventaja relativa al que emplea la estrategia r1, porque la de r1 tiene la habili-
dad de expandir rapidamente su poblaci6n aunque tiene baja sobrevivencia de
juveniles y baja natalidad. La estrategia r2 5610 es favorable en ambientes que
tienen una variaci6n predecible, en donde el adulto sobrevive durante las con-
diciones menos favorables y reproduce durante un periodo de tiempo mas 0
menos pronosticable, 0 dentro de un sitio que tiene condiciones favorables
para el crecimiento y desarrollo juvenil.

Entre 105 peces Ilaneros estudiados, las especies que emplean la estrategia r2
todas se reprodujeron estacionalmente en sincronizaci6n con la epoca de Ilu-

Ivias. Los sitios estudiados variaron estacionalmente en las calidades del habitat
disponible, e interesantemente, 46 (de 20 familias y 5 6rdenes) de las 71 espe-
cies analizadas fueron identificadas como utilizadores de la estrategia r2. Estas
especies mostraron recrecimiento de sus g6nadas durante la epoca seca
seguido par una explosi6n de actividad reproductiva despues de las primeras
Iluvias significativas de la epoca Iluviosa (Winemiller, 1987). EI crecimiento y
desarrollo de las larvas era rapida, y al principia la sobrevivencia era alta en 105
nuevas habitat acuaticos que formaron en Calia Maraca donde hubo comida
abundante para las larvas (protozoos, algas, microcrustaceas e insectos
acuaticos), y pocos predatores adultos. Durante el inicio de las Iluvias, las estra-
tegias r2 dominaron la comunidad de peces en Calia Maraca en tanto biomasa
y densidad de individuos. AI seguir las Iluvias, ellas cedieron alas estrategias r1
y K. Muchas especies que emplearon la r1 lograron densidades relativamente
altas (p. ej. Roeboides y Cheirodon) durante la parte final de la epoca Iluviosa
(sep-dic.) a traves del reclutamiento continuo de nuevas individuos, a pesar del
aumento en la presi6n de predatores, y el decrecimiento de recursos alimenti-
cios. AI proceder la sequia, las condiciones en el habitat acuatico empeoraron
(eneatmay) drasticamente y todas las poblaciones sufrieron reducciones, espe-
cialmente las estrateg!as r2, que persistieron 5610 como remanente adulto de
las poblaciones que dominaron la comunidad antes. Muchas especies r1 y k
continuaron su reproducci6n, aun en la sequia mas severa (Winemiller, 1987),
pero la mortalidad de 105 juveniles era alta.

La estrategia r2 (Ia maximizaci6n de natalidad para reproducci6n estacional) es
vista como oportunista y adaptables cuando la calidad del habitat es variable (0
en el tiempo 0 en el espacio fisico), y cuando el patr6n de variaci6n es a cierto

105



,, ,

Winemiller y Taphorn. Evoluci6n de Estrategias de Vida

,
grado predecible. A menDs que un organismo posea alguna adaptaci6n fisiol6- .
gica especial, bien sea en la fase embri6nica (p. ej. las semillas inactivadas, 105 huevos
0 pupas durmientes de 105 insectos, 0105 embriones en animaci6n suspendidade 105 peces anuales) 0 en su estado adulto (p. ej. lagartos del desierto, Main, .
1968), 0 el estado de animaci6n suspendida en las anguillas de cienega,
Synbranchus, el ritmo 0 tiempo de variaci6n (0 sea entre eventos estacionales)
no debe exceder la duraci6n de vida del organismo que reproduce exitosamente. EI
tiempo 0 la duraci6n de la generaci6n tiene que ser suficientemente largo para
garantizar que la estrategia r2 sobrevive par 10 menDs par un cicio estacional
completo: 0 sea vivira desde la epoca buena en la cual naci6 hasta la pr6xima
epoca buena cuando reproducira. Aunque su comentario fue ofrecido en una '

discusi6n de la estrategia K, Pianka (1970) not6 que lograr una generaci6n que
sobrepasa un ana puede representar un evento trascendental para la evoluci6n
de la poblaci6n, porque al pisar este umbral, 105 individuos sobreviviran
durante un cicio completo, y tend ran experiencia con la gama completa de
variaci6n que ofrece el ambiente. En la terminologfa empleada par Southwood
et al. (1974) y Southwood (1977), la relaci6n T/H es general mente mayor de 1
para la estrategia r2 que no tiene adaptaciones fisiol6gicas especiales (donde H
es la duraci6n de tiempo de la epoca favorable).

Boyce (1979) provers un modelo te6rico y una discusi6n de la estrategia r2 (su
"type C dichotomy") para ambientes con variaci6n estacional. EI concluy6 que
una bajadensidad poblacional 0 un ambiente con mucha fluctuaci6n estacional
favorecen fenotipos que tienen nidadas mas grandes. Cit6 Cody (1966) yotros
para corroboraci6n empfrica de su teorfa. Tener un cuerpo grande y la habili-
dad de almacenar energfa en grass para una futura producci6n de gametos son
vistas como caracterfsticas adaptables de reproducci6n en habitat con fluctua-
ciones estacionales. Si la reproducci6n estacional represents la explotaci6n de
la epoca favorable, entonces la migraci6n con fines reproductivos puede ser
interpretado como la explotaci6n de un sitio favorable para sIts sobrevivencia
juvenilsin la necesidad de mucha protecci6n paternal. Dingle (1985) dijo que la
migraci6n permite escapar de las condiciones desfavorables, pero a la vez per-
mite la explotaci6n de 105 habitats creados par 105 cambios sucesionales, esta-
cion ales, 0 en el caso de IDS organismos planct6nicos, cambios diarios, en el
ambiente. La estrategia r2 explota mas eficientemente aquellos habitats que
son temporal mente 0 espacialmente heterogeneos, dado que existe cierto
grado de posibilidad predecir 105 cambios.

La tabla 7 lists 105 atributos y correlaciones de cads estrategia de historia de
vida que ocupa un apice del continuo tric6tomo te6rico. La variaci6n en la cali-
dad ambiental y la distribuci6n de 105 recursos en el espacio y en el tiempo son
vistas como 105 factores principales que actuan en la selecci6n de las estrate-
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. gias diferentes de la historia de vida. Queremos hacer enfasis en el punta que

las tres estrategias deben representar los extremos te6ricos de un continuo de
dos dimensiones (en el sentido de Pianka 1970, 1983; Grime, 19'77, 1979)..

Tibli 7. Fictorrs iSOClidos cor, Ji' trrs rstritrgiis dr vldi rn
rl aoOrlo dr un contInuo trilit.ril.

,

FAC10!' ,1 ,2 K
,-

A"~IEN1E ""1 ,...ri 0 Vlrli Rrlltiva.nt.
""1 In.itiblr Eiticionila.ntr Eitiblr

FAC10R SElECTIVO Incrrtlduabrr ,obrr Occur.ncli l,altociOn dr
PRINCIPAL Ii vida lutura po, p.ri6dlCi dr r.cur,os, 1

.1 labi.ntr In.!tiblr condlclon., buenl! Altl depre6ici6n
0 Altl depredacIOn p~!a rrp,oduCJr

PARA~1R() "AS Corti DurocjOn dr Alti F~undldld ""cha inv.r,iOn
AFEC1AuC &.nerlcltK1 en cida trio

RESUl1AN1ES AJUSTES BAJa Fecundldod, Poca Bijo Inv.r,jbn por ~oJo Fecundldld,
A OTRO: PARA"ETROS in..r'16n por triA tria, lorga lirga duririOn dr

durici6n dr II generoribn
g.-erociOn

OTRAS CAP.ACTERISTIC~S BaJo Sobr.vivencla dr Alta Sobr.viv.nril Altl lobrevivenrii
~SOCIADAS idultos, Poca protec. dr Idulto" Poca de Idulto" Ext..,a

pot.rnll, Crecill.l\to protrccibn plt.rnal protectiOn poteroil,
ripido, R.prooucrltK1 Creclal.nto ripid~ Cr.clli.nto I.nto,
no slncronZid~ Reproduccjbr. Reprodurclbn

'Inr,onizlda no ,inrronizoda

POBlACIOh Oportuni!tlrl Ciclico EquiJlbriol
Coep.tltivo

"O,ILIuAr CoJonlziriOn locol D1Sper!iones Sedrntlr;ios
lejos, "
";gririon.,

Utilizamos informaci6n sabre la distribuci6n de peces en el embalse Las Maja-
guas como una prueba adicional de la hip6tesis que dice que la estrategia K es
mas adaptable en ambientes estables, y potencial mente limitados en su recur-
so, que las dos estrategias r. EI cuerpo principal del embalse provee un habitat
estable para peces com parada con las ensenadas de poca profundidad entre
los canales de alimentaci6n del embalse que traen aQua durante la sequla
desde unos rlos cercanos. Para aquellas especies para las cuales no obtuvimos
datos ni de Calia Maraca ni de Calia Volcan (N = 15), asignamos una estrategia
relativa en base a la informaci6n publicada sabre la reproducci6n, y en base de
las estrategias empleadas par las especies incluidas en nuestro analisis que
son mas parecidas con ellas. Par ejemplo, asumimos que todos los clclidos
utilizan la estrategia K en base de la protecci6n paternal que muestran, el
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tamano de sus huevos, etc. Las estrategias asignadas a cada especie esta pre- .
sentada en Apendice 2. Identificamos 16 especies como estrategas K, 4 como
r1, y 8 como r2 en la regi6n lentica central del embalse La Majaguas. En un sitio
que sufre fluctuaciones estacionales, identificamos 4 como K, 4 como r1, y 17 ,
como r2, en otro sitio parecido encontramos 12K, 10 r1 y 39 r2. Un analisis de
chi cuadrado indica que hay una asociaci6n significative entre las estrategias
reproductivas y el habitat para una matriz 3 x 3 (X = 16.39, 4df, P (.01) Y en una
matriz de 3 X 2 donde combinamos 105 r1 con 105 r2 sacamos la ecuaci6n: (X =

15.66, 2df, P ( .001). Los cuatro estrategas r1 colectados en la parte estable
central del embalse todos vinieron de la zona litoral de pace pendiente y pro-
fundidad, donde fluctuaciones en el nivel dellago producen alteraciones relati-
vamente grandes en el habitat acuatico.

La superficie adaptable de una historia de vida

Hemos presentado datos en apoyo de la hip6tesis que existe un continuo tric6-
tomo en base: 1) la distribuci6n de las especies de peces en 105 primeros dos
componentes del Analisis de Componentes Principales (ACP), 2) la teorfa
demografica de in",~rentes costas vs beneficios en relaci6n a 105 parametros de
la poblaci6n Ix, mx y T, Y 3) en base de 105 Ifmites fisiol6gicos que no permiten la
simultanea maximizaci6n de Ix 0 de mx con la minimizaci6n de T. La figure 8, es
una representaci6n de la relaci6n te6rica entre 105 parametros T, mx, y Ix de
105 juveniles. La relaci6n entre T y mx aparece como una funci6n sigmoide
debido a la tendencia de dar cads vez menos beneficios, en terminos de produ-
cir mas cries (mas reproducci6n), en 105 valores mayores de T, y debido a 105
costas mas altos en valores bajos de T (Horn y Rubinstein, 1985). Con paces
excepciones, la duraci6n de la generaci6n es positivamente correlacionada con
el tamano del cuerpo (Bonner, 1965) y con la cantidad de recursos disponibles
inmediatamente para la producci6n de crfa. EI costa asociado con la produc-
ci6n de crfa de "alta calidad" (0 sea con mejor chance de sobrevivir) es despro-
porcionadamente mayor para organismos pequenos que tienen una T corte, en
relaci6n a aquellos organismos mas grandes y con una vida mas large. Espera-
mas que 105 pequenos incrementos en T para organismos de large vida deben
resultar en pequenas ganancias en terminos de la habilidad de producir cries
que son mas m6viles, mas competitivas, 0 mas "resistentes" a la predaci6n.

Consecuentemente, el tiempo de generaci6n, y la sobrevivencia de 105 juveniles
deben mostrar una relaci6n sigmoide tam bien. Similarmente, la relaci6n entre
mx y Ix de 105 juveniles, es representada como una funci6n logarftmica, en vista
de que el aumentar una nidada ya muy grande, par un solo huevo mas, no va a
disminuir mas la sobrevivencia (que ya tiene un valor minima); en contraste, un
aumento de un huevo a una nidada de uno, sf tendra un efecto notable.
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Figura 8. La superficie adaptativa te6rica generada en base a restricciones demograficas. Se repre-
sentan lag dimensiones de selecci6n r-k, de "cubrir lag apuestas" 0 (T /H), Y la de fecundidad
general (mx) como vectores sobre la superficie.
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En la Fig. 8, un eje que corresponde al continuo r/K pase par el apice K y bisecta .

al borde formado entre IDS apices de r1 y r2. Un eje de T /H, 0 la de "cubrir sus
apuestas" pasa par la superficie desde r1, hasta el punta media entre r2 y Ken
el punta extrema de r1, mortalidad alta (0 tambien una mortalidad variable que'
no es posible predecir) esta asociada con una inversi6n temprana en la repro-
ducci6n. En el extrema de r2, la sobrevivencia alta de IDS adultos favorece una
reproducci6n mas tarde y la iteroparidad, y la relaci6n T /H es alta. Un tercer eje
corresponde mayormente a la fecundidad, 0 la relaci6n de (sobrevivencia de
IDS juveniles) / (sobrevivencia de IDS adultos), y pasa desde el apice r2 al mar-
gen formado entre IDS extremos r1 y K. Proponemos que este modelo simple
prediga una cantidad substancial de la covarianza observada entre los para-
metros de la historia de vida en IDS organismos. Ademas, el modelo engloba, y
en cierta forma reconcilia las diferencias entre IDS modelos previamente pro-
puestos para explicar IDs relativos costas vs beneficios de la historia de vida.
Las predicciones de tanto el modelo r/K y como las del modelo de "cubrir las
apuestas" son aparentemente validas dentro de nuestro esquema de un conti-
nuo tric6tomo de historia de vida.

Finalmente, debemos discutir la observaci6n de que las tres estrategias pue-
den ser utilizadas par diferentes especies en el mismo habitat. i,Si el ambiente

I es realmente responsable para la selecci6n de IDS parametros diferentes de la
historia de vida, par que no encontramos todas las especies utilizando la misma
estrategia? Par ejemplo, Calia Maraca y Calia Volcan son ambientes estacio-
nales, y 66% de sus especies residentes fueron identificadas como estrategas
r2, IDS otros fueron estrategas de r1 0 K. Creemos que la explicaci6n reside en
la relaci6n entre la ecologfa tr6fica, y la variaci6nen la abundancia de IDS recur-
sos y la presi6n de IDS predatores. La mayorfa de las estrategas r2 en ambos
sitios fueron onmfvoros e insectivoros. Los recursos alimentarios disponibles,
tanto acuaticos y terrestres, son fuertemente influenciados par las Iluvias esta-
cionales. Las estrategas r1 fueron principal mente especies pequelias, con die-
tas amplias y fueron sujetos a fuerte depredaci6n. Dos excepciones fueron
Roeboides, un predator facultativo de escamas, y Charax, cuyos adultos son
piscfvoros. Omnfvoros benticos y piscfvoros predominan entre las estrategias K
en estos sitios. La densidad de alimento para adultos es relativamente menDs
variable de estaci6n a estaci6n para estas especies. EI perfodo pica de disponi-
bilidad de alimento para piscfvoros adultos (finales de la epoca de Iluvias y
comienzo de sequfa), no correspondi6 al pica de disponibilidad de alimento
para juveniles (comienzo de Iluvias). Teniendo IDS recursos alimentarios nece-
sarios para producir gametos, IDS adultos que utilizan la estrategia K, probable-
mente podfan producir algunas crfas, que Ilegaron a ser subadultos durante la
epoca de sequfa (porque protegen sus crias). Como en sequia no hay muchos
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Figura 9. Una representaci6n esquematica de las relaciones jerarquicas entre 105 factores hist6ri-
cos, las caracteristicas de historia de vida, y la sobrevivencia.
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APENDICE 1

EXPLICACION DE LOS VALORES ASIGNADOS A LOS PARAMETROS
DE HISTORIA DE VIDA

1. Fluctuaci6n poblacional [FLUCT]. Es la coeficiente de variaci6n del Numero
(N) de peces en la poblaci6n muestreada en lag 12 colecciones mensuales, en
Gada sitio.

2. Distribuci6n de edades (0 tamarios en la sequia [DISTR. SECA]. Fue codifi-
cada como sigue, en base de lag distribuciones de edad en cada muestra men-
sual. 0 = sin adultos; 1 = con mas juveniles y subadultos; 2 = aproxi-
madamente una cantidad igual de inmaduros y adultos; 3 = con casi todos

adultos.

3. Distribuci6n de edades (0 tamafios) en la epoca de Iluvias [DISTR. LLUV]. Fue
codificado como sigue, en base de las distribuciones de edad en Gada muestra
mensual. 0 = sin adultos; 1 = con mas juveniles y subadultos; 2 = aproximada-
mente una cantidad igual de inmaduros y adultos; 3 = con casi todos los

adultos.

4. Duraci6n de la Generaci6n [OUR. GEN]. Estimado (en meses) como el tiempo
desde la eclosi6n del embri6n (0 parturici6n) hasta la primera vel que repro-
duce el pel, en base de datos recolectados sabre la duraci6n de la epoca repro-
ductiva, la distribuci6n de tamarios de individuos, y el tamario minima de
maduraci6n sexual en Gada poblaci6n.

5. Duraci6n de la Estaci6n Reproductiva [ESTACION]. Medido (en meses) de
graficos de 105 c6digos medias de las g6nadas, longitud estandar media, y la
proporci6n relative de juveniles presentes en las muestras Gada mes, en
Gada sitio.
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6. Episodios Aeproductivos par Ario, par individuo [EPISODIOS]. Estimado de
graficos de los c6digos medias de las g6nadas par mes, y la distribuci6n de
tamarios de las ovas en ovarios maduros. :

7. Fecundidad [FECUND]. EI numero promedio de los oocitos mas grandes pre-
sentes en tres hembras maduras. .
8. Tamario maxima de la ova [TAMANO OVA]. medida con precisi6n de
0.05 mm.

9. Protecci6n Paternal [PACT PAT]. Codificado como la suma de A + B + C +
D, segun estos criterios:

A = ubicaci6n especial de los embriones (1), 0 de las larvas (1), 0 de
ambos (2).

B = con un perfodo breve de nutrimento provjsto par los padres para las larvas

(2), si el perfodo es largo (4).

C = perfodo breve de protecci6n: un sexo (1), ambos (2), perfodo largo de pro-
tecci6n: un sexo (3), ambos (4).

D = perfodo de gesti6n muy largo (4).

10. Longitud Estandar Maxima [LE]. Medido con una precisi6n de 0.1 mm con el
ejemplo mas largo colectado.
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